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Résumé

La monogénie d’Armadillidium vulgare a été rapportée à l’action de différents facteurs.
Les uns, féminisants, à transmission matrocline, transforment les mâles génétiques (homo-
gamétiques) en néo-femelles : l’un, F, est une bactérie responsable des descendances thély-
gènes (TF) dont les femelles sont réfractaires à la masculinisation ; f et f’ induisent respec-
tivement l’arrhénogénie (Arp) et la thélygénie (Tf,) à femelles masculinisables. Le facteur m
s’oppose, dans certains croisements, à l’action des facteurs féminisants et induit l’inter-
sexualité ou un maintien du phénotype mâle.

Les nouvelles données se rapportent à la transmission des facteurs f et f’. Alors que la
transmission matrocline de f’ est régulière, la transmission patrocline est incomplète. En-
viron 1/3 des mâles d’une descendance Tf’ croisés avec une femelle amphogène transmettent
la thélygénie, avec souvent une atténuation du taux de néo-femelles. Environ 1/3 de leurs
fils sont également capables - dans le même type de croisement - de transmettre les
facteurs féminisants hérités de leur père, mais le taux de transmission est très faible. Les
petits-fils ne transmettent plus ces facteurs.

Les néo-mâles expérimentaux transmettent la thélygénie et l’arrhénogénie d’une façon
comparable à celle offerte par les femelles dont ils sont issus. Ces données sont comparées
à celles qui concernent la transmission du virus a de la drosophile. Il est souligné des
convergences entre l’état stabilisé du virus a et la thélygénie Tf" ainsi qu’entre l’état non
stabilisé de ce virus et l’arrhénogénie Arf. Dans les 2 cas, l’action du contexte génétique est
comparable et permettrait d’expliquer le passage de la thélygénie à l’arrhénogénie constaté
dans différents croisements.

Ces résultats génétiques sont cependant encore incapables de trancher définitivement
la question : f et f’ sont-ils des polygènes ou des facteurs épigénétiques ? Des arguments
génétiques et physiologiques complémentaires tendent à appuyer l’hypothèse que f est soit un
virus parasitant la bactérie F, soit un plasmide de cette bactérie, intégré aux cellules de
l’Oniscoïde. La perte de f chez tout ou partie des descendants d’une néo-femelle Arf expli-
querait l’arrhénogénie et l’augmentation régulière du taux des mâles dans les portées succes-
sives d’une femelle fécondée par un seul mâle (allélogénie).

Ces données sont discutées dans un contexte phylogénique fondé sur l’étude précédente
de 16 populations et d’une population nouvelle paraissant - comme d’autres - unique-
ment constituée de mâles génétiques et de néo-femelles. La sélection naturelle, jouant sur



le contexte génique susceptible de contrôler l’effet des facteurs f et f’, maintient un taux
de 55 à 60 p. 100 de femelles. Les femelles génétiques ne subsistent que dans certaines
populations offrant des descendances dont l’amphogénie est stable en inbreeding et corres-

pond au mécanisme ancestral de détermination du sexe. La bactérie - ou le virus - ne
subsisterait plus, dans certaines populations, que sous la forme d’un fragment d’ADN
(plasmide).

Mots clés : Monogénie, Oniscoïdes, bactérie, plasmide, populations.

Summary

New data on the mechanisms of monogeny in Armadillidium vulgare Latr.

(Crustacea, Oniscoidea)

In previous papers we have discussed the monogeny which is found in numerous

populations of A. vulgare and which may be caused by various factors : F, f, f’ or m. F is
a symbiotic intracellular bacterium which induces a thelygeny (Te) by converting almost
all the genetic a progeny to neo- ’I’ ’1’. In populations where F exists (e.g. Niort)
genetic p 9 seem to have disappeared and all p p are neo- Q Q ZZ!. The 8 8 descend
from the neo- 9 y ZZf which differ from the neo- q p ZZF in that it is possible to mascu-
linize them with an implanted androgenic gland, not possible with the neo- Q Q ZZW. In
broods deriving from neo- Q g ZZf fertilised by a single male the incidence of neo- q Q
may fall to zero, producing an arrhenogeny (Arf). In many populations another form of
thelygeny (Tf,) occurs in which all female progeny are neo- q q ZZ as in Arf lineages,
but the incidence of neo- q q ZZ!, does not change in subsequent broods of these females
fertilised by a single male.

In some populations (e.g. Nice) these are both genetic q Q (ZW) which have am-
phogenic (A) progeny (sex-ratio = 1), and neo- p q which produce Arf of Tf, lineages. The
f-f’ factors may be transmitted by males and females alike. The m factor is responsible
for the formation of intersexes in the lineages TF, Tf, and Ar!. This m factor is found
in the S a with female genital apertures ( 8 01’)’ and, in crosses between a 8 og and a

genetic 9 it can convert the sex of 50 p. 100 of the genetic q Q progeny into neo- 8 s
or ¿ ¿ 01&dquo;

The new data presented concern the mode of transmission of the f and f’ factors.
Although the matroclin transmission of f’ is regular the patroclin transmission is incomplete :
about 1/3 of the males of a Tf’ lineage crossed with a female (A) transmit thelygeny,
1/3 of their sons transmit it weakly, whereas their grandsons do not transmit f’. When
comparing these data to those concerning the Drosophila a virus we note similarities
between the stable state of this virus and the Tf’ thelygeny, and also between the non-stable
state of the virus and the Arf arrhenogeny. In both cases the action of the genotype is
similar, and such a mechanism could account for the transition from thelygeny to arrheno-
geny observed in the various crosses. The possible polygenic or epigenetic nature of f
and f’ is discussed.

In an experiment in which neo- q y ZZr tissue was implanted in a genetic Q crossed
with a male (A) the progeny was thelygenic (2 8, 23 q ). The progeny of 14 of these F,
females were then studied for five generations by inbreeding or crossing with (A) males, this
gave the following results : 12 females produced thelygenic or allelogenic progeny resulting
from the transmission of the symbiotic bacterium ; one (a non-infected genetic ’1’) gave
amphogenic progeny ; and one gave arrhenogenic progeny of which the daughter females
could be experimentally masculinised (indicating the presence of f and the absence of F).
This f factor which does not exist in the amphogenic lineage (stable fore 14 generations)
was introduced by the implant. The causative agent may be a virus which exists in the
bacterium as a provirus, or as part of the bacterial DNA (a plasmid). It would retain
the property of the bacterium to inhibit the differentiation of the androgenic gland, but not
the function of a gland implant. Its disappearance during the successive oogenesis of a

neo- Q Arf would explain the arrhenogeny. Such an explanation could account for obser-
vations in a population of A. vulgare collected at Argenton-sur-Creuse.



A review of the various kinds of sex-determination in 17 populations of A. nulgc!re
supports the hypothesis of an evolutionary progression form amphogeny to Tp thelygeny,
and then to Tf, thelygeny associated with Arf arrhenogeny as the genetic females decrease
and disappear. At present the bacterium seems to the decreasing, but its plasmid (or virus)
f could persist in many populations, some of them keeping genetic females.

Key words : Monngeny, Oniscoidea, hncderium, plasrnid, populations.

Introduction

L’existence de la monogénie chez certaines espèces d’Oniscoïdes, notamment
Arinadillidium vulgare, a été découverte par VnrrnEt (1938, 1941). Cet auteur a

montré que les femelles, considérées comme seules responsables du phénomène,
sont, les unes thélygènes (T), donnant exclusivement - ou en majorité - des
femelles, les autres arrhénogènes (Ar), dont la descendance est entièrement - ou
surtout - constituée de mâles. Certaines descendances, qualifiées d’allélogènes, offrent
une alternance de portées différant significativement par la sex-ratio.

Le mécanisme de la monogénie a fait l’objet, chez les Crustacés Péracarides, de
très nombreuses études. Vandel avait d’abord proposé une explication fondée sur

l’hypothèse d’une hétérogamétie de la femelle des Oniscoïdes et d’une disjonction
préférentielle des hétérochromosomes dans les ovocytes. Ultérieurement (1941), cet
auteur penchait pour une détermination phénotypique du sexe chez ces animaux.
DE LnTTirr (1949, 1951, 1952), après avoir mis en évidence, chez différentes espèces
d’Oniscoïdes, le rôle de « réalisateurs du sexe joué par certains gènes conditionnant
la couleur du corps, en déduit que le déterminisme du sexe ne peut être fondé sur
l’existence d’hétérochromosomes. Cet auteur propose au phénomène de monogénie une
explication polyfactorielle mettant en jeu d’une part, un couple d’allèles qui, sous sa
forme dominante, F’, exerce une action féminisante relative, avec effet prédéterminant,
d’autre part, un deuxième couple d’allèles, à rôle intensificateur, qui, sous la forme
dominante (I), assure à F’, ou à son produit cytoplasmique (!), une épistasie absolue.
La constitution des femelles thélygènes serait F f II, celle des mâles de descendance
arrhénogène f’f’II ; la lignée amphogène serait homozygote pour l’allèle i. At·rnERs

(1957) retrouve, chez l’amphipode Gammarus pulex subterraneus, une influence sur

le sexe exercée par des gènes de couleur, R2, r+ et r : R2 et r entraînent un accrois-
sement du taux des mâles ; les femelles sont, par contre, en excès dans les lignées
r+ r+. VITAGLIANO-TADINI (1963) explique la monogénie de l’isopode Asellus agua-
ticus par un mécanisme oligogénique.

Depuis ces travaux, l’existence d’un déterminisme du sexe fondé sur l’homo-hétéro-
gamétie, reconnue chez de nombreux crustacés par examen du caryotype, a été
étendue à un certain nombre de péracarides. C’est le cas pour l’amphipode Aniso-
gammarus anandalei (NnYntNn, 1950), où le mâle est XY. C’est également le cas des

isopodes asellotes de la super-espèce Jaera albifrons (STAIGER & BOCQUET, 1954, 1956),
où la femelle est W1 W! Z, et du sphéromien Tecticeps japonicus, où le mâle est X(O)
(NIIYAMA, 1956). Chez l’isopode valvifère Idotea balthica, TINTURIER-HAMELIN (1963)
a établi, par l’étude de gènes liés au sexe, que la femelle est WZ, et ce fait a été
confirmé par croisement de deux individus de même sexe génétique (LEGRAND-
HAMELIN, 1977). C’est à l’aide de cette dernière méthode que KATAKURA (1967),



puis JUCHAULT & LEGRAND (1972) démontrent l’état hétérogamétique, WZ, de la

femelle d’Armadillidium vulgare ; ces mêmes auteurs (1964) ont montré l’état homo-

gamétique de la femelle d’Helleria brevicornis et de Porcellio dilatatus dilatatus ;
chez la sous-espèce Porcellio dilatatus petiti, c’est la femelle qui est hétérogamétique
(LEGRAND & JUCHAULT, 1974 ; LEGRAND et al., 1974 b, 1980). Il en serait de même, par
examen du caryotype, chez Porcellio laevis et P. rathkei (MITTAL & PAHWA, 1980,
1981). Chez les amphipodes Orchestia gammarellus et O. montagui, GiNSSUxcEx-VocEt,
(1973) a démontré l’homogamétie femelle.

Nous avons rapporté (JUCHAULT et al., 1980 a) le déterminisme de la monogénie
d’A. vulgare à l’intervention de plusieurs types de facteurs transmissibles : F, f - f’
et m.
- Le facteur F est une bactérie se comportant comme un symbionte endo-

cellulaire, présent dans tous les types cellulaires de l’hôte, à transmission matrocline
par suite d’une infestation des ovocytes (MARTIN et al., 1973), thermosensible (JucHnur.T
et al., 1980 b). Il transforme en néo-femelles (ZZF) ou en intersexués tous les mâles

génétiques issus de zygotes infestés, d’où en résulte une thélygénie souvent totale (TF).
La bactérie F peut être introduite dans un individu indemne (mâle ou femelle) par
implantation de tissus quelconques de néo-femelles ZZF. Lorsque le receveur est une

femelle génétique (ZW) (caractérisée par une descendance amphogène : sex-ratio = 1),
les portées ultérieures sont alors thélygènes (LEGRAND & JUCHAULT, 1970). Un rece-
veur mâle est transformé en intersexué (iM) offrant une hypertrophie des glandes
androgènes, ces dernières continuant à synthétiser l’hormone mâle (JUCHnuLT et al.,
1978), mais ne semblant pas la libérer. La bactérie agit en perturbant le fonction-

nement des systèmes de neurosécrétion contrôlant le fonctionnement de la glande
androgène (JUCHAULT & LEGRAND, 1968, 1978 ; MARTIN, 1981). Les néo-femelles ZZF
(de même que les femelles WZi) ne sont pas masculinisables par implantation de

glande androgène (LEGRAND & JUCHAULT, 1969 a).

Les facteurs f et f’ sont également responsables d’une inversion sexuelle des mâles
génétiques en néo-femelles ZZf_f, ou en intersexués, mais ces néo-femelles sont

masculinisables par implantation d’une glande androgène. Ces facteurs f &mdash; f’ sont

de nature inconnue : contrairement à la bactérie F, ils n’ont pu être mis en évidence

par la microscopie électronique. Ils sont transmissibles par la voie matrocline mais

ne peuvent être introduits par implantation de tissus de néo-femelle chez un receveur
amphogène (A).
- Le facteur f peut être qualifié de labile : il semble absent de nombreux

ovocytes pondus par la néo-femelle, de telle sorte que le croisement : 8 ZZ X néo- y
ZZf donne une arrhénogénie (Arf) qui s’accentue souvent au cours des portées succes-
sives (le stock de spermatozoïdes apporté par la fécondation étant valable pour

plusieurs pontes), et d’une génération à l’autre, par croisements consanguins, jusqu’à
aboutir à des descendances exclusivement constituées de mâles. En même temps,
lorsqu’il existe des intersexués, leur nombre diminue et finit par s’annuler (LEGRAND
& JUCHAULT, 1969 b). Cette allélogénie des descendances Ar! nous a incités à émettre
l’hypothèse que f est de nature épigénétique.
- Le facteur f’ est plus stable que f et responsable, de ce fait, d’une thély-

génie (Tf,). Des croisements entre individus issus de populations différentes ont

montré que la transmission de f’ est contrôlée par un mécanisme génétique (JUCHAULT
& LEGRAND, 1976 a). Par ailleurs, des mâles issus de descendances Tf, peuvent trans-
mettre la thélygénie (JUCHAULT & LEGRAND, 1981 b).



Nous avons émis l’hypothèse d’une possibilité de passage de f’ à f. Des descen-
dances de type Tf,, issues d’une population récoltée à Nice (Alpes-Maritimes), ont

en effet donné, après plusieurs générations marquées par une persistance de la thély-
génie, des descendances de type Arf.

Le facteur que nous avons appelé m est masculinisant et transmissible par la voie

patrocline. Sa présence, associée à celle des facteurs féminisants, se révèle par la produc-
tion d’intersexués, à la fois dans les lignées TI&dquo; - où l’on observe tous les intermédiaires
entre les mâles normaux et les néo-femelles (iM, iMF, iF) - (LEGRAND et al., 1974 a)
et dans les descendances Arf et Tf, où les intersexués sont représentés par des femelles
(fertiles) à apophyse génitale mâle ( 9 !?) et des mâles (fertiles) à ouvertures génitales
femelles (&,,,) (LEGRAND & .TUCHAULT, 1969 a) -. Considéré initialement comme

susceptible d’être épigénétique, m n’a jamais pu être introduit par implantation de
tissus de 8,, chez une femelle amphogène. Par croisement d’un 80x issu d’une
descendance Ar&dquo;, (riche en ce type d’intersexués) avec une femelle amphogène, ce

facteur m s’est montré capable d’inverser 50 p. 100 des femelles filles - qu’elles
soient WZ ou WW &mdash; en néo-mâles ou en 8 8 ,,z ; cette inversion semble ainsi contrôlée
par un mécanisme génétique qui a été rapporté à l’action d’un gène majeur susceptible
de présenter 2 états allèles (JucHAULT Bc LEGRAND, 1976 b).

L’étude de 16 populations françaises, espagnoles et nord-africaines d’Artnadilli-
dium vulgare (.IUCHAULT et 11f., 1980 a ; .ÎUCHAULT & LEGRAND, 1981 a et b) a révélé
des modalités variées de détermination du sexe. Chez certaines, persistent des lignées
amphogènes (sex-ratio = 1), où ce déterminisme répond au mécanisme classique, avec
hétérogamétie femelle. Dans la plupart des cas, intervient conjointement avec le pré-
cédent ou, semble-t-il, exclusivement, différentes formes de monogénie.

Chez Armadillidium nasatum, l’étude de la population de Niort (JUCHAULT & LE-

GRAND, 1979) a permis de confirmer l’état hétérogamétique (XY) du mâle de cette

espèce déjà stipulé par LUEKEN (1966), et de rapporter la thélygénie - considérée
par cet auteur comme étant d’origine génétique - à l’action d’une bactérie paraissant
identique à celle de la lignée TI,. d’Artnodillidium vulgare.

Un déterminisme épigénétique de la monogénie a été révélé chez des amphi-
podes. BULNHEIM (1965, 1971) a montré que la thélygénie de certaines populations
de Gammaru.r duebeni est due à une infestation par une microsporidie féminisant les
mâles. Une salinité élevée ou une basse température affecte le degré de l’infestation et,
par voie de conséquence, la détermination du sexe. GINSBURGER-VOGEL (1973, 1974,
1980) explique les phénomènes de monogénie et d’iatersexualité de la population
de la Penzé (Finistère) d’Orchestia gamJnarellus par l’action d’un facteur épigénétique
thermosensible, appartenant à une nouvelle famille de Cnidosporidies, qui féminise les
mâles (hétérogamétiques).

Plusieurs problèmes concernant la monogénie d’Armadillidiunz vulg>are ont été
abordés dans la présente étude : d’une part, l’analyse de données concernant le mode
de transmission, la nature du facteur f et la relation entre les facteurs dénommés f
et f’, d’autre part, la signification, en termes d’évolution, des différentes formes

de monogénie. Il est en effet curieux que, dans certaines populations - dont une
nouvellement étudiée ici - coexistent plusieurs formes de thélygénie (TI. et Tf,),
alors que, dans d’autres, s’observe seule la thélygénie Tf,, la source presque exclusive
des mâles étant, dans les deux cas, les descendances arrhénogènes Arf. On peut se

poser la question : Tf, dérive-t-elle de Tr ?



Par ailleurs, dans les populations où la monogénie a totalement supplanté l’ampho-
génie, comme à Niort (JucHnut,T et al., 1980 a), où la thélygénie est essentiellement
due à F, les femelles génétiques semblent disparues. Dans cette population tous les
individus sont probablement des mâles génétiques dont 55 à 60 p. 100 sont inversés
en néo-femelles. Il en est probablement de même dans des populations comme
Moulis (JUCHAULT & LEGRAND, 1981 b), où toutes les descendances étudiées ont été

monogènes, et la thélygénie uniquement du type Tf,. Du fait que les femelles Arf
- qui sont la seule source importante de mâles - disparaissent dans les générations
consanguines, il est évident que la survie de la population dépend d’un renouvellement
de ces femelles. Or, à Niort, les mâles ne peuvent essentiellement s’accoupler qu’avec
des femelles TF qui transmettent la bactérie féminisante. La même question peut donc
se poser : le facteur f peut-il dériver de F ? Dans une population comme celle de

Moulis, la filiation f’ ! f semble obligatoire pour assurer la pérennité de l’espèce.

1. Matériel et méthodes

La mise en évidence, dans une descendance simplement caractérisée par la sex-

ratio, de l’intervention de différents facteurs contrôlant le sexe, qu’ils soient épigéné-
tiques ou génétiques, nécessite l’emploi d’une souche de référence stable, dont les
mâles et les femelles seront croisés avec les individus composant la descendance indé-
terminée. Nous avons utilisé la souche amphogène (A) de Nice qui nous a permis
de démontrer l’hétérogamétie femelle (JUCHAULT & LEGRAND, 1972) et dont la sex-

ratio ( 1 / 1 ) a été parfaitement stable en 15 générations. Des néo-mâles expérimentaux,
issus d’une inversion sexuelle de jeunes femelles niortaises par implantation de glande
androgène, ont également été croisés avec des femelles (A). De tels néo-mâles ne
peuvent évidemment être obtenus que dans les lignées Arf et Tr,, dont les femelles
sont masculinisables. Ces différents types de croisements ont été employés, d’une

part, pour confirmer la transmission de la thélygénie Tf, par les mâles (naturels) et

voir, notamment, si les descendants d’un mâle thélygène sont - ou non - capables
de transmettre à leur tour cette thélygénie, d’autre part, pour étudier la possibilité
d’une transmission du facteur f par un néo-mâle expérimental. Ainsi, partant d’une
descendance Tf,, le caractère thélygène d’un mâle ou d’une femelle de cette F,
est déterminé par l’observation de la sex-ratio du croisement (CRF!) de cet individu
avec une femelle ou un mâle (A). Il en sera de même pour le caractère thélygène
d’un individu issu d’un tel CRF Le même type d’analyse a été poursuivi dans

certains cas jusqu’à la 6’ génération.

L’étude de l’évolution du type de descendance offerte par une femelle (A) fécondée
par un mâle frère, après infestation par la bactérie F, a été effectuée en analysant
la sex-ratio de la descendance de la femelle receveuse au cours de 5 générations
successives. Ont été également effectués des tests physiologiques consistant à implanter
une glande androgène chez les femelles des différentes decendances : la réussite - ou
l’échec - de la masculinisation révèle respectivement l’absence - ou la présence -
de la bactérie F.

Les modalités de l’étude d’une nouvelle population, celle d’Argenton-sur-Creuse
(Indre) sont les mêmes que précédemment (JUCHAULT et al., 1980 a), à savoir : l’étude
de la sex-ratio de la descendance de femelles récoltées fécondées, celle des filiations



ultérieures en inbreeding ou par croisement avec la souche (A) de Nice, enfin le test

physiologique exposé ci-dessus, qui permet de statuer sur la présence - ou l’absence -
de la bactérie F.

II. Résultats

A. Transmission de la thélygénie Tf, par les mâles naturels

1. Analyse des Fj thélygènes à l’aide du croisement (CRF2) : .’
d issu d’une descendance Tf, X ç (A)

Nous avons montré dans l’étude de la population de Nice (JUCHAULT & LEGRAND,
1981 b) que la thélygénie Tf, (à femelles masculinisables) peut parfois offrir une trans-
mission patrocline. Afin de quantifier ce phénomène, nous rappellerons ici les données

précédentes en y adjoignant de nouveaux résultats. Toutes les données se rapportent
à des descendances niçoises sauf celles relatées (tabl. 1) en (j) et (k), qui sont d’origine
niortaise.

Lorsque, dans une filiation, un mâle a transmis son caractère thélygène à ses

filles, ces dernières, en étant croisées soit avec un frère reconnu comme non thélygène,
soit avec un mâle amphogène, peuvent donner naissance à des mâles thélygènes. De
telles descendances ont été comptées, dans le cadre de la transmission patrocline de
la thélygénie, comme des FI puisqu’une transmission matrocline a relayé l’hérédité

patrocline.

L’équation d’un croisement aboutissant à une descendance thélygène est :

Le taux de néo- y Y obtenu pour N descendants = (nombre de ? ? /N) X 100 (l’).

Le croisement entre un mâle thélygène et une femelle amphogène (CRF2) peut
être représenté par l’équation :

L’égalité ainsi prévue entre individus ZZ et WZ pour N descendants permet de calculer
le taux moyen de néo-femelles :

2 (nombre de Q -N/2) / N X 100 (2’)

Le taux initial de néo-femelles répond en (a), (b), (f), (g), (h), (i) et (j) à la
formule (1’). Celui des descendances (c), (d), (e) [qui sont issus du CRF., (b) 8 a 77 $
par croisements des mâles avec leurs soeurs], (kl) et (k2) [qui sont issues du CRF2 (j)
10 t33 9 1 8 ox, par croisement des mâles avec des femelles amphogènes] ainsi que
les taux de néo-femelles de tous les CRF., répondent à la formule (2’). Il est à remarquer

que lorsque ce taux répond à la formule (2’) et est inférieur à 50, la descendance n’est
thélygène que grâce à la présence de 50 p. 100 de femelles génétiques WZ.

Les résultats sont résumés dans le tableau 1.





2. Analyse des descendants d’un mâle thélygène

a) Mâles fils

Des mâles obtenus dans certaines des descendances Tf. précédentes (CRF2)
c’est-à-dire des fils de mâles pouvant être qualifiés de thélygènes, ont été, à leur tour,
croisés avec des femelles (A) pour voir s’ils ont hérité du caractère de leur père.
Les données obtenues et les taux de néo-femelles calculés avec la formule (2’) sont

résumés dans le tableau 2.

b) Mâles petits-fils

A partir de la descendance 37 60 Y (en italique dans le tableau 2), 14 mâles

ont été croisés chacun avec 2 femelles (A). Tous ces croisements ont donné lieu à de
l’amphogénie (en tout : 1 035 8 1 058 ).



c) Cas des femelles filles

a) A partir du CRF2 8 77 Y (tabl. 1 b) qui a montré le caractère thélygène
du mâle issu de la F 1 1 1 40 ! , 3 descendances thélygènes (2 C 212 Y - -

4 a 229 Y - 26 a 207 ! ) ont été obtenues par croisement de femelles avec leurs

frères. Les mêmes mâles frères, croisés avec des femelles (A), n’ayant pas transmis la
thélygénie (cf. tabl. 2), le caractère thélygène grand-paternel a été hérité et transmis

par les femelles.

(3) A partir des 3 descendances thélygènes précitées, ont été effectués, d’une

part, les croisements des mâles avec des femelles (A) relatés dans le tableau 1 en (c)
(d) (e), d’autre part, des croisements entre ces mêmes mâles et leurs soeurs.

!l - Les deux mâles issus de la descendance (c) comportant 2 212 9 (qui
n’ont pas transmis la thélygénie) croisés chacun avec une de leurs soeurs, ont offert

des descendances thélygènes (52 Q - 55 a 100 ). Le caractère thélygène grand-
paternel a donc également été hérité et transmis par les femelles.

!2 - A partir de la descendance (d) comprenant 4 e 229 ! , nous avons vu

que deux de ces mâles ont transmis la thélygénie, mais que les deux autres ne l’ont

pas transmise. 3 des croisements effectués entre ces mâles et leurs sceurs ont été

thélygènes : avec les 2 mâles thélygènes : 11 a 53 et 60 Y ; avec le mâle non thély-
gène : 6 g 80 9 ; le 4’ croisement (effectué avec un mâle non thélygène) a été

amphogène : 124 e 111 9.

p3 - Partant de la descendance (e) comportant 26 g 207 Y , nous avons vu que
sur 13 mâles croisés avec des femelles (A), 1 seul a transmis la thélygénie. Or 11 croi-
sements entre frères et soeurs effectués avec les mâles non thélygènes ont donné :
8 descendances thélygènes (en tout : 44 a 560 9 2 arrhénogènes, dont une presque
pure (67 8 34 ! - 177 8 1 ), et 1 all!élogène (AI) avec augmentation du taux des
mâles au cours des portées successives (3 portées en 1 an) : 56 8 84 ? , 51 ! g 28 9,
87 8 9 $ . Un dernier croisement effectué avec le mâle ayant transmis la thélygénie,
a donné (en un an) une descendance allélogène : 14 g, puis 27 g 32 9.

y) 16 des femelles obtenues dans le CRF2 (j) (tabl. 1) 10 8 1 8 133 ! Y ont été
croisées par 2 avec un mâle (A).

Les descendances obtenues sont hétérogènes : 6 sont amphogènes, 2 arrhéno-

gènes, les 8 autres thélygènes. Les 2 descendances Arf sont hétérogènes (x2 = 5,56 pour
1 d.l.) ; il en est de même des 8 descendances Tf, (x2 = 132 pour 7 d.1.). Les paires
de descendances obtenues avec un même mâle réalisent toutes les combinaisons

(A - Ar ; A - Tf, ; A - A ; Tf, - Tf, ; Tf, - Ar) (à l’exception de Ar - Ar, qui serait sans
doute possible avec un nombre plus important de descendances).
- Les 2 descendances Arf offrent une allélogénie remarquable, à savoir la

disparition progressive, puis totale, des néo-femelles. Elle est particulièrement pro-
noncée chez l’une d’elles :

La lre année, la génitrice a donné 3 portées : 124 8 24 Y - 92 8 109 - -

120 a 6 et la seconde année (toujours sans être refécondée) : 101 a .

L’autre descendance Arf a donné : 127 g 31 puis 41 e 3 9 (en 1 an).

- Il n’en est pas de même à l’intérieur d’une même descendance thélygène : les
différentes portées constituent un ensemble homogène, exemples :



. 1’e femelle (3 portées)
28 C 75 33 61 ç - 26 g 73 (x2 = 2,18 pour 2 d.1.)

. 2’ femelle (également 3 portées)
7 106 $ - 24 e 1 !og 137 Q - 15 125 (x2 = 5,13 pour 2 d.1.)
. 30 femelle
la première année : 32 52 $ - 39 d 54 Q
la deuxième année : 31 a 36 ! (x2 = 1,02 pour 2 d.1.)

Cette homogénéité montre que le taux des néo-mâles ne varie pas au cours des
portées successives composant ces descendances thélygènes, même d’une année à
l’autre.

Il est à remarquer que 6 descendances (une amphogène et 5 thélygènes) ont

comporté des 8 0x :

Les 3 autres descendances thélygènes sont dépourvues de 8 ng : 13 e 199 Y -
102 s 142 Q - 87 e 209 Y.

B. Transmission de la thélygénie Tt, par des néo-mâles expérimentaux

A partir de la descendance thélygène niçoise comportant 2 8 206 ç, 3 néo-
mâles ont été obtenus par implantation de glande androgène chez de jeunes femelles
et ont été croisés chacun avec 2 femelles (A).

Un seul néo-mâle a été fécond et a donné 2 descendances thélygènes : 6 8
162 et 18 Y.

C. Transmission de l’arrhénogénie Art par des néo-mâles expérimentaux

a) Partant de la descendance niortaise arrhénogène imparfaite (Av 45) : 87 a
60 Y, 6 néo-mâles ont été obtenus expérimentalement. Croisés chacun avec 1 ou

2 femelles (A), ils ont donné les descendances suivantes :

Les 7 descendances offrant une thélygénie imparfaite constituent un ensemble

homogène (x2 = 7,4 pour 6 d.1.) (en tout : 523 g 850 9 ).

b) Partant d’une descendance niortaise comportant 30 8 18 Y, 6 néo-mâles

expérimentaux ont été croisés chacun avec une femelle (A). 5 des descendances
constituent un ensemble homogène ne différant pas significativement de l’amphogénie



versus la sex-ratio 1/1 1 = 3,54 pour 1 d.1.) (79 e 83 ? - 99 8 117 ? - -

57 8 66 Q - 93 113 9 - 167 6 1 J og 177 ). La 6&dquo; descendance a été thély-
gène : 4 62$.

D. Etude de la filiation matrocline de la thélygénie Tj,

La filiation résumée dans le tableau 3 a été étudiée à titre de comparaison avec
les résultats de la transmission patrocline de la thélygénie.



E. Données concernant la relation entre la bactérie F et le facteur f

1. Apparition d’une descendance Ar dans la descendance d’une femelle amphogène
infestée expérimentalement par F

Après implantation chez une femelle (A) - fécondée par un mâle (A) - de
tissus prélevés chez une femelle T! , la descendance a été thélygène (2 a > 23 g ),
conformément aux résultats décrits précédemment (LEGRAND & JUCHAULT, 1970).
L’analyse des filiations ultérieures des 14 femelles filles est relatée dans le tableau 4.



2. Données résultant de l’étude d’une nouvelle popcrlation d’Armadillidium vulgare :
celle d’Argenton-sur-Creuse (Indre)

Cette population a été étudiée à partir d’une récolte de 139 mâles, 337 femelles,
13 intersexués effectuée par G. MARTIN. Les descendances de 52 femelles fécondées
dans la nature se sont ainsi réparties : 23 ont été du type Arf, 26 du type T, 2 autres
du type AI, à femelles masculinisables ; une seule descendance peut être qualifiée de
pseudoamphogène (73 mâles, 61 femelles, 5 intersexués) dont les femelles sont masculi-
nisables ; elle a donné en F., : 2 descendances T, 7 Ar et 2 Al, ce qui confirme le

caractère pseudoamphogène de la génération précédente. Sur 12 descendances FI
T testées, 3 appartiennent au type T!, d’après la nature des intersexués et/ou l’état
réfractaire des femelles à la masculinisation ; les 9 autres recèlent le facteur f car les

femelles sont masculinisables.

Dans la descendance d’une femelle T ayant donné 38 6, 155 9 et 9 inter-

sexués, dont 2 (iM = mâles stériles à glandes androgènes hypertrophiées et gonopodes
réduits) sont caractéristiques de la lignée T,,. (LEGRAND & JucHnuLT, 1969 a), 8 des

femelles filles se sont montrées réfractaires à la masculinisation, tandis qu’une autre
a été masculinisée.

III. Discussion

A. Mode de transmission des facteurs féminisants f - f

- La transmission matrocline de la thélygénie à femelles masculinisables (Tf,)
est bien établie, avec de rares exceptions dues à l’apparition d’une arrhénogénie, ainsi

que le montre la filiation étudiée au § D (tabl. 3). Un exemple analogue a été donné
dans une étude précédente (JUCHAULT & LEGRAND, 1976).

Le taux des néo-femelles est très important : les données concernant cette

filiation étudiée pendant 5 générations montrent que le taux est compris entre 78
et 100 p. 100 et le plus souvent supérieur à 90 p. 100.

- Les résultats exposés au § A.1 dans le tableau 1 confirment, en les amplifiant,
les données précédentes (JucHnuLT et al., 1980) montrant que des mâles nés dans
une Fi thélygène possèdent et transmettent le facteur féminisant f’ ; ils échappent
phénotypiquement à son influence, peut-être en raison de leur génotype. Ainsi, sur

44 mâles issus de descendances Tf,, testés par croisement avec une femelle (A), 16 (soit
environ 1/3) peuvent être qualifiés de thélygènes.
- Cette transmission patrocline ne s’arrête pas là : les croisements relatés en

A.2.a et dans le tableau 2 montrent que certains fils d’un père thélygène peuvent
également recevoir et transmettre le facteur féminisant lors de leur croisement avec
une femelle (A). C’est ce qui a été observé pour 9 des 26 mâles testés, soit également
environ 1/3 d’entre eux.

- Par contre, aucun des 14 petits-fils issu d’un aïeul et d’un père tous deux
thélygènes, testés en A.2, n’a transmis la thélygénie.
- Comme le montrent les descendances étudiées en A.2.c, les mâles thélygènes



issus d’une Fi Tf, transmettent le facteur féminisant à leurs filles. Celles-ci confor-
mément à l’équation (2), se répartissent en néo-femelles ZZf, et en femelles géné-
tiques WZ. Les néo-femelles ZZf, ne doivent leur phénotype sexuel qu’à cette trans-
mission, rendue évidente par les calculs précédents (montrant un excédent de femelles
par rapport au nombre N/2 prévu par l’équation). Malheureusement, faute de gènes
liés au sexe, les femelles génétiques, WZ, ne peuvent être distinguées des néo-femelles.
La question posée est la suivante : peut-on estimer que les femelles WZ héritent et

transmettent le facteur féminisant ?

Les résultats consignés en A.2.c permettent de quantifier ce type de transmission
matrocline du facteur f’ relayant l’hérédité patrocline.

Il est possible de distinguer, dans ces résultats, 2 types de croisements :
- L’ensemble (a) + ((3) correspond à des croisements internes à la population

de Nice puisque les Fi Tf, sont originaires de cette population et qu’il en est de

même de la souche amphogène.
- L’ensemble (y) correspond à des croisements entre individus des populations

niortaise (AV 45) et niçoise (souche amphogène).

Ensemble a + 6

Pour 18 croisements n’offrant aucun apport de génotype extérieur à la population
niçoise, on compte 17 descendances où la femelle a transmis des facteurs féminisants
hérités soit de son père (en a), soit de son grand-père (en !). C’est dans ce dernier
cas que se situent, à côté de descendances T, des descendances Ar et AI qui marquent
un affaiblissement du taux de transmission de ces facteurs. Les descendances Ar et Al

ne peuvent provenir que du croisement : 8 ZZ X néo- Y ZZ. Les descendances T

correspondent au croisement d’un ZZ avec, soit une néo- y ZZ,,, soit une fe-

melle WZ!,. Dans l’ignorance de la nature de la femelle, on ne peut calculer le taux

exact de néo-femelles mais il est possible d’en connaître les limites, en considérant
successivement les 2 hypothèses : la femelle soeur est WZ ou elle est ZZf.

Les calculs (non relatés ici) montrent que la quasi totalité des petites filles ont
fortement transmis les facteurs féminisants. Ceci tranche nettement avec l’absence de
transmission par les petits-fils.

Si la femelle est WZ et n’a pas hérité du facteur féminisant, son croisement avec
un mâle ZZ doit aboutir à de l’amphogénie. L’unique descendance amphogène (en !2)
est probablement imputable à une telle femelle.

Ensemble y

Les 16 descendances obtenues (6 A, 2 Ar, 8 T) dérivent de femelles nées dans
le CRF2 comportant 10 & 1 & <,, 133 et répondant à l’équation (2).

Il est donc possible d’escompter que les 16 génitrices se répartissent en WZ et
en néo-femelles ZZf,. Il est à remarquer que la réalisation de la plupart des combi-
naisons en matière de sex-ratio dans les 2 descendances d’un même mâle (A) avec
2 femelles hybrides (A - Ar ; A - Tf, - A - A ; Tf, - Tp, ; Tf, - Ar) est imputable à une
hétérogénéité des femelles.



Dans la descendance à l’origine des croisements, sur N = 144 individus, le nombre
moyen de femelles WZ est N/2 = 72 ; celui des néo-femelles ZZf, est donc :

133 - 72 = 61. Ainsi, sur 16 6 femelles employées, on pouvait escompter 8 à 9 femelles
génétiques et 7 à 8 néo-femelles ZZf,. Si l’on considère que les 6 descendances

amphogènes sont issues des femelles WZ, les 2 descendances Ar et les 8 descen-

dances T, de néo-femelles ZZ, les résultats ne diffèrent pas significativement de cette
prévision (x2 = 1,78 - d.l. = 1).

Une série de croisements effectuée à partir d’une des descendances amphogènes
(98 110 $) semble confirmer la nature WZ de la génitrice de cette descendance.
En effet 35 femelles ont donné, en étant croisées avec des mâles frères, de l’ampho-
génie. Ce maintien de l’amphogénie serait conforme à des croisements : 8 ZZ X ! Q WZ.
Cependant, une de ces descendances a été thélygène (17 d 52 ! ), ce qui indiquerait
que certaines femelles WZ héritent du facteur féminisant.

Il apparaît cependant que certaines femelles WZ - semble-t-il plus fréquemment
les hybrides Niort-Nice - n’héritent pas et/ou ne transmettent pas le facteur f’. Le

mécanisme de ce phénomène est inconnu.

Descendance d’un 8 og
Un cas particulier est offert par la descendance du e apparu (tabl. 1) (j).

Il a donné, en étant croisé avec 3 femelles (A), des descendances thélygènes homogènes
n’offrant aucun 6 Qg (en tout 139 e 296 $). S’il s’agit d’un a &dquo;s ZZ!p!&dquo;, croisé avec

des femelles WZ, la descendance comporte 36 p. 100 de néo-femelles. Le facteur m,
considéré comme masculinisant, n’aurait donc pas été transmis. Une autre façon
d’interpréter le résultat est de considérer le 8 0x comme un néo-mâle WZm. Dans ce
cas, son croisement avec les femelles WZ aurait dû donner 1 6 / 3 ? ; il y aurait

donc environ 30 femelles génétiques transformées en néo-mâles (8 p. 100). Des 60g
exceptionnels sont également apparus en CRF3. Le seul dont la « descendance ait

été étudiée s’est révélé stérile (comme 7 mâles normaux de la même descendance).
Quoi qu’il en soit, l’interprétation de ces résultats doit être différente de celle d’une

étude précédente (JUCHAULT & LEGRAND, 1976 b), dans laquelle m a pu ère rapporté
à un gène capable d’inhiber l’action des déterminants femelles portés par le chromo-
some W chez une femelle génétique sur 2 (du fait que ce gène existe généralement
à l’état hétérozygote dans une descendance Arm). Les 6 Qg exceptionnels pourraient
être des « ratés » d’une féminisation des mâles par le facteur f, ce qui expliquerait
qu’ils ne redonnent pas d’intersexués dans leur descendance.

Transmission des facteurs féminisants par un néo-mâle expérim.ental

- Le résultat - malheureusement unique - obtenu en B montre que l’inversion
expérimentale du sexe d’une néo-femelle Tf, n’inhibe pas la transmission du facteur f’.

Le taux de néo-femelles dans la descendance d’origine (2 e 206 9 ) était de 99 p. 100 ;
les taux observés dans les descendances du néo-mâle (92,8 et 100 p. 100) ne diffèrent

pas significativement du taux d’origine.
- Les résultats exposés en C.a concernant la transmission du facteur f par les

néo-mâles expérimentaux Arf montrent tout d’abord que la constitution de ces néo-

mâles est incompatible avec la formule WZf car le croisement de tels individus avec

une femelle WZ de souche (A) :



aurait conduit, en (a), dans l’ensemble constitué de descendances thélygènes impar-
faites, à un taux de mâles inférieur à 25 p. 100, du fait de l’inversion sexuelle d’une
partie d’entre eux sous l’action du facteur f. Le taux obtenu est très supérieur
(38 p. 100). Ces croisements doivent donc répondre à l’équation :

Le nombre de néo-femelles est approximativement de 850- 1/2 (523 + 850),
et leur taux est de l’ordre de 23,8 p. 100. Il est inférieur à celui de la lignée d’ori-
gine (Av 45), où il était de 40,8 p. 100.

La thélygénie imparfaite correspond donc, en fait, à la transmission d’un facteur f
caractéristique de l’arrhénogénie.

II est cependant apparu 2 descendances Tf, pures (151 ! - 18 y). Ainsi, de
même qu’un néo-mâle Tf, peut transmettre le facteur f’ qui conditionne le phénotype
sexuel de la néo-femelle dont il provient expérimentalement, un néo-mâle Arf expé-
rimental transmet également le facteur féminisant f. Ce résultat paraît trancher sur
celui que l’on observe habituellement dans les croisements : a Arf X (A), à savoir
l’amphogénie de telles descendances qui semble impliquer une absence générale du
facteur f chez un mâle Arf. La plupart des croisements C.b paraissent conformes à
cette règle. Cependant, si l’on considère leur total, le x2 versus la sex-ratio 1/1 (3,54)
est proche de la significativité et traduit le fait que, dans les 5 croisements, le
nombre de mâles est toujours inférieur à celui des femelles. Ceci peut signifier qu’il
existe des néo-femelles ZZf (de l’ordre de 2,9 p. 100), c’est-à-dire que le néo-mâle
expérimental a conservé et transmis le facteur f responsable du phénotype sexuel de
la néo-femelle dont il provient.

B. Relations entre les facteurs f et f , nature de ces facteurs

Si les termes extrêmes des descendances monogènes à femelles masculinisables :
la thélygénie Tf, et l’arrhénogénie Arf, sont bien tranchés et ont été rapportés (JUCHAULT
et al., 1980) à l’action de 2 facteurs féminisants, l’un à transmission régulière, f’,
inversant la quasi totalité des individus ZZ d’une descendance, en néo-femelles, l’autre,
labile, f, dont la disparition permet la réalisation de nombreux mâles, la présente
étude apporte des données suggérant un passage, semble-t-il dans les deux sens : de
f’ à f et de f à f’.

1. Possibilité d’un passage de f à f

- En prenant comme critère de ce passage l’affaiblissement du taux de néo-
femelles en dessous de 50 p. 100 du nombre d’individus ZZ (ce qui, dans un croise-
ment : 8 ZZ X néo- ! ZZ correspondrait effectivement à de l’arrhénogénie), les
résultats des croisements A.1 et A.2 en suggèrent de nombreux exemples. Un facteur
de thélygénie, apporté par une néo-femelle à certains de ses fils, s’il est parfois
transmis avec la même stabilité par ces derniers, est fréquemment atténué. Il a cepen-
dant été observé dans le tableau 1 en (a) que les descendances offertes par un même
mâle thélygène avec 2 femelles (A) peuvent être, l’une thélygène pure (84 ?), l’autre

présenter un taux de néo-femelles inférieur à 50 p. 100 (125 302 ). ).
- Le phénomène est encore plus accentué dans la descendance des fils de mâle

thélygène : tous les taux de néo-femelles sont très inférieurs à 50 p. 100.



La disparition des néo-femelles dans la descendance des petits-fils d’un mâle

thélygène confirme qu’il s’agit bien, dans les générations précédentes, d’un affaiblis-

sement progressif de la transmission des facteurs féminisants. Ceux-ci paraissent
donc passer d’un type stable (f’) a un type labile (f).

Le même phénomène s’observe dans la transmission matrocline relayant l’hérédité
patrocline :
- Nous avons vu en A.2.c.p 3 l’apparition de 2 descendances Arf - dont une

presque pure (77 1 1 ! ) - et de 2 descendances AI en F4 de la Fi Tf, : 1 & 40 Y

tandis que 8 autres F4 sont Tf,. Les 2 descendances A1 sont très significatives à

l’égard d’un passage de la thélygénie à l’arrhénogénie : la première portée offre,
dans les 2 cas, une thélygénie. Les portées suivantes sont arrhénogènes dans un

cas, la 2’ portée est pseudoamphogène dans l’autre cas (ces portées se succédant à

quelques semaines d’intervalle).
- Il en est de même en A.2.c.!y : partant de la descendance Tff, d’un seul mâle

issu de la Fi 34 & 106 Y, parmi les néo-femelles filles du CRF2 : 10 1 ! og 133 ! ,
certaines ont donné de la thélygénie forte, tandis que 2 autres offraient - en étant
croisées, comme leurs soeurs, avec un mâle (A) - de l’arrhénogénie forte.

2. Possibilité d’un passage de f à f’

Ce phénomène paraît s’être présenté dans la descendance de certains néo-mâles
expérimentaux Arf relatée en C.a, où sont apparues deux descendances Ti, pures parmi
les Arf. Ce fait est à rapprocher des résultats obtenus précédemment (JUCHAULT et al.,
1980), dans une expérience de sélection, poursuivie pendant 6 générations, précisément
à partir de la descendance Av 45, origine des néo-mâles expérimentaux utilisés ici.

Cette sélection a abouti à séparer des lignées Arf et Tf,, après passage par c’es

descendances pseudoamphogènes.

Le même cas s’est reproduit en C.b, où, partant d’une descendance à la limite

de la pseudoamphogénie (30 18 Q ), un des néo-mâles expérimentaux a donné une
descendance Tf, tandis que ses frères ont offert de la pseudoamphogénie (avec pro-
bablement apparition de quelques néo-femelles ZZf). On doit s’interroger sur l’hétéro-
généité, en C.a, de la descendance d’un même néo-mâle Arf avec 2 femelles (A) :
l’une, du type Tf, pur (151 Y), l’autre offrant un nombre important de mâles

(59 86 !) et environ 18,6 p. 100 de néo-femelles, ce qui correspond à une descen-
dance de type Arf. C’est un phénomène analogue à celui qui a été relaté dans le

tableau 1 en (a), mais la descendance d’origine était thélygène.

La disjonction ainsi observée par deux fois dans la descendance d’un même mâle
avec 2 femelles (A) peut signifier que f et f’ sont seul et même facteur, dont l’expres-
sion est conditionnée par l’apport génétique des femelles (A). Cependant, une autre
interprétation est possible : les 2 mâles en question sont des mosaïques germinales et

les deux émissions de sperme dérivent de spermatogonies situées dans des zones

différentes de la gonade.

3. Nature des facteurs féminisants f et f

Le problème essentiel réside dans la question : f et f’ sont-ils des facteurs géné-
tiques ou épigénétiques ? L’ensemble des données précédentes permet-il de trancher

la question : f et f’ représentent-ils des polygènes sur lesquels peut agir la sélection



pour contrôler les taux de femelles et de mâles dans une population, ou bien f et f’
sont-ils 2 états différents de la relation hôte-élément épigénétique ?

a) Arguments en faveur de l’hypothèse : f et f’ sont des polygènes
- Les mâles naturels, dans un croisement avec une femelle (A), sont parfois

capables de transmettre la thélygénie Tf, avec la même efficacité que les femelles.
S’ils la transmettent souvent moins bien peut s’expliquer par le fait qu’ils repré-
sentent une sélection des génotypes les moins féminisants parmi la gamme des géno-
types possibles.
- L’atténuation de la transmission des facteurs féminisants par les fils de mâles

thélygènes, puis sa disparition chez les petits-fils peut s’expliquer par le renforcement
progressif chez ces hybrides ( a Tf, X A) du génotype caractéristique de la sou-

che (A). Le génotype de cette souche peut être différent de celui des lignées thélygènes
où la sélection a favorisé les gènes qui renforcent le facteur f’ responsable de l’in-
version sexuelle des mâles.

On observe d’ailleurs également quelques indices d’une altération de la trans-

mission du facteur f’ chez les femelles hybrides résultant du croisement : (A) X Tf,.
Nous en avons noté une au § D consistant en l’apparition d’une descendance Arf
pure dans une filiation thélygène. Il apparaît également des descendances Arf en

lignée maternelle lors de l’introduction du génotype (A) dans le génotype Tf, (en
A.2.c.y).
- Un néo-mâle expérimental Tf, (en fait : un seul exemple) transmet la thélygénie

avec la même efficacité, dans le croisement avec une femelle (A), que s’il était resté
femelle. En ce qui concerne les néo-mâles expérimentaux Arf,, ils transmettent mieux
les facteurs féminisants que ne le font les mâles naturels (qui, eux, ne transmettent
aucun facteur f) et, semble-t-il, aussi bien qu’une femelle Arf. Ceci peut s’expliquer
par le fait qu’un néo-mâle expérimental conserve un génotype femelle, c’est-à-dire
offrant une sélection des génotypes les plus féminisants parmi la gamme des génotypes
possibles.

b) Arguments en faveur de l’hypothèse : f et f’ sont épigénétiques

En ce point de l’exposé des résultats, le meilleur argument en faveur de l’hypo-
thèse que f est épigénétique reste le phénomène d’allélogénie, à savoir l’augmentation
du taux des mâles au cours des portées successives d’une même femelle fécondée

par un seul mâle.

Ce phénomène peut même être poussé à l’extrême, à savoir une l’. portée entiè-
rement thélygène, suvie d’une portée arrhénogène.

Dans d’autres cas - et parfois seulement la 2’ année - la femelle ne donne
naissance qu’à des mâles (cf. A.2.c.Y).

Une explication fondée sur une sélection gamétique au cours du vieillissement
des spermatozoïdes stockés dans le réceptacle séminal de la femelle est improbable :
en effet, une telle évolution de la sex-ratio des portées n’intervient pas chez une
femelle Tf, (cf. A.2.c.y).

Une autre explication serait possible : en présence de certains génotypes, l’âge
de la mère exerce une influence non génétique sur les ovocytes, qui modifie la sensi-



bilité de l’embryon aux gènes féminisants. Cependant, une même femelle peut être

thélygène dans sa 1 re portée avant d’être, à quelques semaines d’intervalle, arrhénogène.
L’exemple donné ici est loin d’être unique : JUCHAULT et al. (1980) en ont donné de
nombreux autres où l’on peut mettre en doute l’effet de l’âge de la femelle car il y
a eu alternance de l’arrhénogénie et de la thélygénie, exemple :

83 10 puis 18 55 la 1&dquo; année, 51 a 5 ! puis 20 la 2’ année.

Dans la recherche d’une explication au phénomène de monogénie, avant de

découvrir la bactérie F, nous avions (LEGRAND & JUCHAULT, 1969 b) invoqué les simi-
litudes entre le mode de transmission des facteurs féminisants et les données concernant

le virus cr, responsable de la sensibilité au CO’! chez la drosophile, données résumées
dans la publication de L’HÉRITIER (1962) et d’OHANESSIAN-GUILLEMAIN (1963). Malgré
certaines divergences, la comparaison est toujours valable, en particulier, maintenant
que sont connus les états f et f’ des néo-femelles masculinisables.

En ce qui concerne les convergences on peut citer :

- L’existence d’une labilité du facteur f chez les femelles arrhénogènes d’A. vul-
gare rappelle de façon frappante le cas des mouches femelles non stabilisées (où la

transmission du virus à la descendance décroît avec l’âge), par opposition à ce qui
se passe en général, chez les femelles thélygènes, où la transmission de f’ est régulière,
ce qui rappelle le cas des mouches stabilisées.

- Le passage de l’état stabilisé à l’état non stabilisé s’observe accidentellement
dans la transmission matrocline du virus o.

Ceci peut rappeler, chez A. vulgare, le passage de la thélygénie à l’arrhénogénie
observé dans la filiation : Fi thélygène (34 106 9) - CRF! thélygène (10 ¿
1 d og 133 g) -! apparition de CRF;3 arrhénogènes (la sex-ratio ne dépendant que
de la femelle - dont la mère est la femelle amphogène -, et non du mâle A).

- De même, la possibilité du passage inverse, chez les mouches, de l’état non
stabilisé à l’état néo-stabilisé, peut rappeler, chez A. vulgare, l’apparition de descen-
dances thélygènes pures à partir d’un néo-mâle expérimental Arf. D’autres exemples
de ce processus ont été donnés dans une publication précédente (JucxnuLT et al.,
1980).

- Le fait qu’un imago de mouche infesté soit sensible au C02, ou non, dépend
de son génotype. Un même mâle stablisé croisé avec 2 femelles peut offrir des descen-
dances très différentes (si l’une offre le génotype re re). Ceci rappelle les descen-

dances hétérogènes offertes par un même mâle d’A. vulgare croisé avec 2 femelles (A).

Des divergences apparaissent cependant, au vu des résultats de la présente étude :
- Si certains mâles ne transmettent pas le facteur f’ et d’autres le transmettent

plus faiblement qu’une femelle, la transmission patrocline peut ère complète (cas
des mâles ayant offert une descendance entièrement thélygène).
- Certains fils de mâles thélygènes transmettent - très faiblement d’ailleurs -

le facteur f’ (sous une forme comparable à f puisqu’elle conditionne l’apparition d’un
taux de néo-femelles équivalent à une arrhénogénie). Cette transmission par les fils
est totalement absente en ce qui concerne le virus o.

Il n’existe pas d’équivalent, chez la drosophile, de la possibilité d’inverser une

femelle en mâle, on ne peut donc pas comparer les résultats obtenus avec les néo-mâles
expérimentaux d’Al. vulgare avec ceux qui concernent les mâles chez la drosophile.



Ces divergences ne condamnent pas obligatoirement l’hypothèse que f est un élément
épigénétique et que f et f’ représentent deux états de la relation hôte-élément épi-
génétique, même si ce dernier n’est pas un virus mais - comme l’hypothèse l’a été

proposée (JUCHAULT et al., 1980) - résulte d’une implantation d’un plasmide de la
bactérie F dans le génome de l’hôte.

C. Données concernant la relation entre la bactérie F et le facteur f

1. Apparition d’une descendance arrhénogène dans la descendance
d’une femelle amphogène infestée par la bactérie F

Parmi les 23 femelles obtenues dans la Fi très thélygène issue d’une femelle

génétique (WZ) (tabl. 4), doivent figurer environ une dizaine de néo-femelles ZZF,
à côté de femelles génétiques ayant acquis - ou non - le facteur F. L’étude des
générations ultérieures obtenues à partir de 14 des femelles de la Fi nous renseigne
sur leur constitution.

- Les croisements en retour (CRF2) thélygènes obtenus par croisement de
11 femelles avec des mâles (A) sont évidemment issus d’individus - mâles ou femelles
génétiques - infestés par la bactérie F, processus qui a perpétué la thélygénie au
cours des générations ultérieures. 

’

- La femelle F, non masculinisable à l’origine du CRF2 allélogène a transmis
le facteur F à un certain nombre de ses descendants. Compte tenu de la forte arrhé-
nogénie de la première portée (51 16 ), il est probable que cette génitrice était
une néo-femelle ZZF. L’augmentation du taux de néo-femelles en 2’ portée résulte
d’une progression de l’infestation de l’organisme - et en particulier des ovaires - par
la bactérie. La transmission des bactéries s’est poursuivie en F3 car, malgré l’ampho-
génie des 3 descendances obtenues, le fait que les femelles ne sont pas masculinisables
montre qu’elles recèlent le facteur F. Le même phénomène s’est poursuivi dans le
croisement en retour des femelles de la F3 avec un mâle (A) (CRF4) car, malgré
l’amphogénie de l’un des CRF4, les 3 F5 qui en sont issues sont thélygènes.
- La femelle FI à l’origine du CRF! amphogène devait être une femelle géné-

tique exempte de bactéries, ainsi que le prouve le maintien de l’amphogénie dans
les 17 descendances constituées de femelles masculinisables obtenues en FI.

- La descendance la plus intéressante est le CRF, arrhénogène. La génitrice
ne peut être qu’une néo-femelle dont le croisement correspond à l’équation :

néo- ZZ X 8 ZZ ! ZZ ( e et néo- 9 $ )

La forte arrhénogénie ainsi apparue s’est montrée transmissible, comme le prou-
vent les filiations ultérieures qui comportent 23 descendances ne comptant que des
mâles, sur 43 croisements effectués, de la F2 à la F5.

Les résultats des tests physiologiques effectués sur 4 des femelles issues de la F4,
à savoir la réussite de la masculinisation, prouve que ces néo-femelles ne recèlent pas
le facteur F. Ces critères : néo-femelles masculinisables transmettant une arrhénogénie
fréquemment totale sont caractéristiques de la présence du facteur f.

Une première hypothèse, étant donné le caractère unique de ce résultat, est



que l’arrhénogénie découle d’une mutation apparue dans la souche amphogène,
c’est-à-dire que f est un gène. Cependant, en 15 générations, cette souche s’est toujours
montrée parfaitement stable.

Une deuxième hypothèse - sans doute plus vraisemblable étant donné la

remarque précédente - est que f a été introduit par l’implantation, dans la femelle (A),
de tissus prélevés sur la femelle donneuse Tp. Quelle peut être, dans ce cas, la nature
de ce facteur ?

- Compte tenu des données apportées dans le présent travail, et notamment

des convergences entre le mode de transmission de la monogénie et celui du virus 6,
le facteur f pourrait être un virus. La bactérie F étant étroitement liée à la forme

de thélygénie inductible par implantation et se traduisant par l’apparition de néo-
femelles non masculinisables, il faudrait admettre que, dans ce cas, le virus agit sur
son superhôte, l’oniscoïde, et se propage en étant associé à la bactérie. Le facteur F
ne serait donc pas la bactérie, mais l’association bactérie-virus. Il pourrait exister
à l’état de provirus dans la bactérie ; activé, il entrerait en phase végétative et détruirait
la bactérie lysogène F. Le fait que nous n’ayons jamais observé de particules virales
dans les bactéries ou les ovocytes n’est pas une preuve suffisante, puisqu’on connaît
des virus défectifs : les états Il et ultra-Il du virus o. Sous sa forme de « virus géné-
tique » - c’est-à-dire f - le virus serait devenu indépendant de la bactérie, donc
directement associé aux cellules de l’oniscoïde. Sous cette forme, il serait incapable
d’être propagé par inoculation. Comme les états et ultra du virus a, il resterait

cependant propagé héréditairement. Les femelles d’Armadillidium possédant f étant

masculinisables, il faudrait admettre que, dans cet état, le virus n’aurait pas les

mêmes propriétés : il continuerait à inhiber les déterminants sexuels mâles, respon-
sables de la différenciation de la glande androgène, mais non plus le fonctionnement

des systèmes de neurosécrétion contrôlant la croissance d’un implantat de cette glande
et la libération de l’hormone androgène, d’où l’absence d’hypertrophie et le fonctionne-
ment normal de cet implantat (et la possibilité de masculiniser la néo-femelle ZZf).
On peut également penser que c’est la bactérie elle-même qui est responsable des

effets sur un implantat, le virus n’agissant que sur le territoire androgène embryonnaire,
en inhibant sa différenciation en glande.
- Une autre hypothèse - qui ne fait pas intervenir un virus susceptible de

n’être jamais observé s’il est toujours défectif - est que f correspond à l’intégration
d’un plasmide bactérien dans le génome de l’oniscoide. Certes, l’existence d’une telle

intégration dans une cellule d’eucaryote est un phénomène encore très peu connu.
A notre connaissance, le seul exemple établi concerne le règne végétal, en l’occurrence
le crown gall (revue in GAUTHERET, 1959). Néanmoins de tels plasmides ont été

invoqués pour expliquer les phénomènes de stérilité mâle chez les végétaux (revue in
PEARSON, 1981).

Dans le cadre de l’hypothèse : f est un plasmide bactérien, la différence rappelée
ci-dessus entre les propriétés de la bactérie sous sa forme végétative et celles du

plasmide pourrait s’expliquer par le fait que ne s’intègre aux cellules de l’oniscoïde

qu’un fragment de l’ADN bactérien.

2. Données résultant de l’étude de la population d’Argenton-sur-Creuse

L’étude des descendances des 52 femelles récoltées dans la nature permet
d’affirmer le caractère monogène de toutes les femelles de cette population, ce qui



rend très probable l’absence de femelles génétiques. S’il existait en effet des femelles
WZ transmettant F, elles donneraient naissance à des femelles exemptes de facteurs
épigénétiques - comme le sont les mâles issus de portées TF - ce qui aboutirait à
une amphogénie vraie, transmissible. Un argument purement mathématique vient

appuyer l’hypothèse d’une disparition des femelles génétiques. Ces dernières, lorsqu’elles
sont croisées avec un mâle normal, donnent 50 p. 100 de femelles. Une néo-femelle
ZZp ou ZZf, en donne jusqu’à 100 p. 100, ce qui avantage considérablement ce type
de détermination du sexe, du moins si les facteurs F et f’ sont suffisamment stables

- ce qui est le cas, d’après l’étude de très nombreuses filiations des femelles thélygènes.

La population dArgenton-sur-Creuse, qui semble offrir une prépondérance de f’

sur F, apparaît comme intermédiaire entre les populations poitevines (Niort), où F
prédomine largement sur f’, et celles de Moulis et de localités espagnoles, où F est absent
et où ne subsistent que les lignées Arf et Tf, (JUCHAULT et al., 1980 a, JUCHAULT
& LEGRAND, 1981 a et b).

Le résultat susceptible de concerner une transformation de F en f est l’appa-
rition d’une femelle masculinisable dans la descendance d’une néo-femelle Tp (non
masculinisable).

Si la mère était - comme probable - une néo-femelle ZZr, l’ovocyte à l’origine
de la néo-femelle masculinisable a dû offrir une transformation de F en f (la descen-
dance ne peut être étudiée chez une femelle masculinisée à l’état pubère).

IV. Conclusion générale

Si les données complémentaires apportées par cette étude n’apportent pas une
solution définitive au problème du mécanisme de la monogénie chez les Oniscoïdes,
du moins fournissent-elles des éléments de réponse.

Les facteurs féminisants f et f’, respectivement responsables de l’arrhénogénie Arf
et de la thélygénie Tf, à néo-femelles masculinisables (par opposition à la thélygénie Tr
accompagnant la présence d’une bactérie, qui rend les néo-femelles non masculinisables)
offrent - ainsi que nous l’avions déjà signalé - des modalités de transmission

rappelant celles du virus o. Le facteur f’ peut être comparé à l’état stabilisé, le facteur f
à l’état non stabilisé du virus. Le passage de Tf, à Arf, comme dans le cas du virus a,
peut dépendre du génotype de l’hôte. La sélection naturelle pourrait donc, en agissant
sur ce génotype, contrôler le rapport des sexes dans une population d’Armadillidium
vulgare, en assurant une prédominance des femelles, mais en maintenant un taux

suffisant de mâles. Les données génétiques concernant le mode de transmission des
facteurs f et f’ sont cependant insuffisantes pour trancher la question : s’agit-il uni-
quement de polygènes ou réellement de facteurs épigénétiques dont l’effet est contrôlé
par le génome ?

Un résultat encore unique concernant l’apparition d’une descendance arrhéno-

gène Arf chez une femelle amphogène implantée de tissus de néo-femelle Tv suggère
l’apport, chez la receveuse, d’un élément issu de la bactérie F. Cet élément peut être
soit un virus défectif associé à la bactérie (dans ce cas le facteur F responsable de la
thélygénie T!,., serait l’ensemble bactérie + virus), soit un plasmide bactérien qui ne



représenterait qu’un fragment du chromosome bactérien. Ce fragment d’ADN conser-
verait la propriété essentielle d’inhiber la différenciation de l,a glande androgène chez
les mâles génétiques infestés.

L’étude d’une nouvelle population d’A. vulgare, celle d’Argenton-sur-Creuse,
apporte une donnée complémentaire, concernant une relation possible entre la bacté-
rie F &mdash; ou un virus - et le facteur f.

L’absence d’infestation des ovocytes par le plasmide bactérien - ou le virus -
dans les ovocytes peut rendre compte de la disparition des femelles, au profit d’un
taux croissant de mâles, dans les portées successives d’une néo-femelle Arf fécondée

par un seul mâle, c’est-à-dire fournir une explication à l’allélogénie.

L’hypothèse selon laquelle f et f’ sont des facteurs épigénétiques représentant
2 états de la relation hôte-élément épigénétique, reçoit un appui indirect venant de
l’étude de la sex-ratio dans les descendances issues de 17 populations d’Armadillidium
vulgare.

Dans les populations - comme celle de Niort - où les femelles génétiques WZ
semblent disparues (et avec elles l’amphogénie), populations où prédomine une thély-
génie due à l’infestation de l’organisme par la bactérie F, les mâles fonctionnels

proviennent presque exclusivement des lignées Arf. Ces dernières étant caractérisées

par une raréfaction progressive des néo-femelles arrhénogènes, la survie de la popu-
lation dépend d’un mécanisme assurant le renouvellement de ces dernières. Une trans-
formation F - f assurerait donc le maintien d’un certain taux de mâles. Dans d’autres

populations, où la bactérie a totalement disparu (exemple : Moulis) sa disparition
serait évidemment suicidaire pour l’espèce (réduite à des mâles) si ne subsistait pas
un mécanisme générateur de femelles, qui pourrait être un plasmide bactérien (ou
un virus génétique) f , ce facteur étant susceptible de se transformer en une forme

labile, f, génératrice de mâles.

Or il existe un parallèle saisissant, en matière de composition des descendances,
y compris quant aux types d’intersexués, entre les populations comportant les unes,
essentiellement des descendances TF et Ar! (exemple Niort), d’autres, des descendances
TF, Tf, et Arf (Celles-sur-Belle, Argenton-sur-Creuse), d’autres enfin, uniquement Tf,
et Arf (Moulis). Il est ainsi difficile de croire au hasard ayant établi, selon la région,
des mécanismes de détermination du sexe totalement indépendants les uns des autres,
à savoir : soit un mécanisme mixte associant la bactérie productrice de femelles
et un polygène f fournissant les mâles, soit la bactérie et des polygènes fournissant
mâles et femelles, pour finir par les seuls mécanismes génétiques lorsque la bactérie
a disparu.

On peut se demander comment serait né, seulement chez quelques espèces d’Onis-
coïdes et même uniquement dans certaines populations d’une espèce comme A. vulgare,
un système purement génétique si complexe - et si rare dans l’échelle animale - en
l’absence d’un événement fortuit initial : l’infestation par une bactérie ayant proba-
blement entraîné par sélection la disparition des femelles génétiques (du fait que ces
dernières ne donnent que 50 p. 100 de femelles, tandis qu’une néo-femelle Tr en

fournit, en moyenne, plus de 90 p. 100).

Certes, les Crustacés Isopodes, et en particulier les Oniscoïdes, offrent une grande
variabilité de déterminisme homo-hétérogamétique du sexe, ainsi qu’il a été rappelé dans
l’introduction de cette étude. On connaît également des cas d’inversion du sexe,



contrôlés génétiquement, qui pourraient expliquer un passage de l’hétérogamétie
femelle à l’hétérogamétie mâle tel qu’il se présente chez Porcellio dilatatus (LEGRAND
et al., 1980 et 1974 b). De telles inversions du sexe sont également fréquentes chez
Idotea balthica (LEGRAND-HAMELIN & LEGRAND, 1982 a et b) mais, paradoxalement,
s’il existe une inversion des mâles en néo-femelles, c’est l’inversion du sexe femelle

qui semble la plus fréquente, principalement chez la sous-espèce 1. b. tricuspidnta.
La sex-ratio de la population n’en est d’ailleurs pas modifiée car, ainsi que l’ont

montré mathématiquement ESHEL & FELDMANN (1982) les néo-mâles WZ, croisés avec
leurs soeurs, donnent, en F2 une prépondérance de femelles, notamment du fait de

l’existence des femelles WW. S’il existe donc une possibilité d’établissement de polygènes
contrôlant le sexe, cela ne veut pas dire qu’ils agissent toujours seuls en l’absence

de facteurs épigénétiques : l’intervention de facteurs épigénétiques, a pu développer,
par sélection, le contrôle génétique de leurs effets sur une base prééxistante.

Le fait que dans certaines régions (Nice, beaucoup de populations espagnoles)
s’observe un mécanisme de détermination du sexe fondé à la fois sur la monogénie
à femelles masculinisables et sur l’homo-hétérogamétie, pour reposer enfin exclusi-
vement sur ce déterminisme ancestral (population espagnole de Valence, dont les

populations d’Afrique du Nord : Tunis, Laghouat sont très proches), permet de

reconstituer l’évolution du déterminisme du sexe chez A. vulgare telle que nous

l’avons retracée dans une précédente publication (JUCHAULT & LEGRAND, 1981 b). Il

semble qu’à l’heure actuelle la bactérie soit en régression, peut-être en fonction des
conditions de l’environnement, notamment l’influence de l’homme. Dans le cadre de

l’hypothèse précédente, elle laisserait cependant derrière elle son plasmide, ou son
virus génétique, perpétué dans la lignée Tf, qui assure à la fois la production de
femelles et le renouvellement des femelles productrices de mâles. On peut se demander
si la persistance de la lignée amphogène n’est qu’un vestige temporaire d’un état

ancestral en voie de régression, ou bien l’indice d’un retour à cet état ancestral. Son
maintien dépendra du taux de production des descendances thélygènes et arrhéno-

gènes.
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